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Происхождение и эволюция прикрепительных органелл у инфузорий (Сііорћога). Довгаль И. В. — 
Рассмотрены различные формы временного и постоянного прикрепления у инфузорий, оби- 
тающих в условиях воздействия потока воды. Основными абиотическими факторами в таких 
случаях являются гидродинамические нагрузки, в процессе адаптации к которым сформирова- 
лись разнообразные прикрепительные органеллы. Представители разных таксонов цилиат нс- 
зависимо переходили к прикрепленному образу жизни. При этом они подвергались воздейст- 
вию сходного комплекса факторов и вырабатывали аналогичные приспособления. Соответст- 
венно, сходны и этапы эволюции прикрепительных органелл у инфузорий: 1) факультативнос 
прикрепление (тигмотаксис); 2) секреция клейких веществ; 3) увеличение площади прикреп- 
ления; 4) подъем над субстратом — образование прикрепительных органелл (ножек и стебель- 
ков); 5) образование структур, защищающих зону сосдинения стебелька и зооида. 
Ключевые слова: инфузории, прикрепительные органеллы, эволюция. 
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Эволюционная тенденция к оседанию на субстрат достаточно хорошо проявляется у инфузо- 
рий. Морфологические адаптации к прикреплению у цилиат чрезвычайно разнообразны, в этом 
отношении они значительно превосходят других простейших. В нескольких классах цилиат имеются 
факультативно и облигатно прикрепленные формы, а некоторые группы (хонотрихи, перитрихи, 
суктории, пилисукториды) в основном включают сидячие виды. Как в пределах типа СііорПога в 
целом, так и в отдельных таксонах можно проследить переход от временного прикрепления к сидя- 
чему образу жизни. 

По классификации Э. Форе-Фремье (1969) существуют 9 основных способов фиксации на суб- 
страте у инфузорий: ресничный тигмотаксис, слизистая секреция, секреты скопулы, железистый 
секрет, микрожелезистый секрет (скопулоид сукторий), присоски, прикрепительные кольца, шипы и 
крючки, хоботки (щупальца) ринходид. Адаптации к прикрепленному образу жизни неоднократно 
обсуждались в литературе (Янковский, 1972; Довгаль и др., 1995; Ғацге-Егетісі, 1952; Наіаег, 1964; 
Мапћһеѕ, 1974, 1982; Согііѕѕ, 1979 и др.). Однако происхожденис и эволюция прикрепительных орга- 
нелл у инфузорий отдельно не рассматривались. 


Способы прикрепления к субстрату у инфузорий 


Тигмотаксис. Многие подвижные цилиаты (например, парамеции) способ- 
ны останавливаться и временно прикрепляться к субстрату с помощью специ- 
ально для этого не дифференцированных ресничек. У Тһіртоїѓгісһійа эта тен- 


Происхождение и эволюция прикрепительных органелл у инфузорий (СШорВога) 19 


денция развивается путем формирования специализированных ресничек перед- 
неспинного участка тела. У бродяжек фолликулинид тигмотактильные реснич- 
ки имеются на боковой стороне, у СопаНозюта $рр., стенторов и т. п. — на зад- 
нем участке тела. 

Слизистая секреция. Некоторые цилиаты выделяют слизь, которая либо за- 
твердевает в виде тонких прикрепительных нитей (.5оидеғіа ѕрр., Мусйетоцих ѕрр, 
Магупа ѕрр., Соіройорѕіѕ ѕрр., Шғосепғит ѕрр.), либо в виде слизистых капсул 
(.5їепіоғ гоезе! Еһгепбеге, 1838, .5/ісйоїғісһа ѕрр. ). 

Циртофорины обладают довольно сложным секреторным аппаратом — по- 
дитом (рис. |, Л, с помощью которого они могут прикрепляться к субстрату (по 
Э. Форе-Фремье (1969) — железистым секретом). 

Присоски. Некоторые цилиаты прикрепляются к твердым поверхностям с 
помощью особой зоны ресничек (короны). Ее строение усложняется у Шіспорћһо- 
ПФае в результате образования круговой присоски. Иной тип присоски обнару- 
жен у представителей рода Нарорйгуа (Аѕїотаѓіӣа), а также перитрих, как будет 
указано ниже. 

Пилисукториды, обитающие на конечностях ракообразных, прикрепляются 
к щетинкам и членикам конечностей хозяев непосредственно стенками цисты, 
в которой проходит большая часть их жизненного цикла (рис. І, 2). 


Прикрепительные органеллы перитрих. У некоторых перитрих прикрепление 
осуществляется непосредственно секретом скопулы — антапикального участка 
кинетосом. Однако у большинства видов скопулой секретируются ножки (сте- 
бельки) различного строения, обычно снабженные базодиском. Несократимые 
стебельки Ёріѕѓу/іѕ $рр., Орегсийана ѕрр. и т. п. состоят из пучков микротрубочек, 
расположенных вокруг ресничек скопулы и покрытых мембраной. Секреция 
происходит только в периферической зоне скопулы. 

У ряда перитрих имеются сократимые стебельки. При этом в центральную 
часть стебелька проникает антапикальная часть клетки (МаКайта ег а]., 1986), в 
которой находится пучок из филаментов, называемый спазмонемой (мионемой) 
(рис. 1, 3). Этот пучок по всей длине пронизан каналами эндоплазматической 
сети, служащими накопителями кальция, необходимого для сокращения. Об- 
ратный сокращению процесс (вытягивание) происходит за счет упругих свойств 
неклеточного (наружного) материала стебелька. В зависимости от степени раз- 
вития спазмонемы, разные формы перитрих обладают и различной способно- 
стью к сокращению стебелька (Банина, 1977) — у видов рода /иѓ'аиѕріит (рис. 
1, 4; 1, 5) стебельки могут только незначительно отклоняться в сторону (либо 
вообще не способны к сокращению), у зоотамнид стебелек способен только к 
изгибам, наконец, у вортицеллид спазмонема проходит вплоть до основания 
стебелька (рис. 1, 3; 1, 9), за счет чего он может сворачиваться в тугую спираль. 

У некоторых перитрих, например у обитающих на рыбах апиозом, прикреп- 
ление осуществляется базальной частью клетки. У этих цилиат стебли, по- 
видимому, редуцированы в процессе эволюции, т. к. у них обнаружены руди- 
ментарные остатки стебля в виде волокнистого слоя, залегающего между по- 
дошвой животного и телом хозяина (Гот еї а|., 1968; Гот, 1973). Известны и 
стебельчатые апиозомы (Банина, 1977; Зспецбе!, 1973). У некоторых представи- 
телей рода имеются корневидные выросты основания тела, проникающие между 
клетками эпителия хозяина (рис. 1, 6). 

Перитрихи родов Оё5сорйу5оп, обитающие на детрите, и ХАоіѕѕиеғе/а с жабр и 
плеоподов сфероматид (15оройа) имеют стебельки с резким расширением (фи- 
зоном), погруженным в детрит в первом случае (рис. 1, 7) или расположенным у 
основания зооида (Янковский, 1985, 1986), во втором (рис. 1, 8). Очевидно, что 
функция физона в этих случаях разная. Для Обсорйубоп это — "заякоривание" в 
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Рис. |. Прикрепительные органеллы некоторых сидячих 
инфузорий: / — подит ТгосйЙю!4е; ѕр. (по Янковскому, 
1973); 2 — прикрепление пилисукториды Сопіаорћгуѕ ѕр. 
(по Янковскому, 1972); 3 — схема морфологии стебелька 
вортицеллин (по Сгей, 1973 — из МацНез, 1982); 4 — 
стебелек /игапяуит ѕітиіапѕ (по Ка, 1935); 5 — Г. ѕ/еіпі 
4по КаШ, 1935); 6 — Арю5ота ЛИюгт5 (по Ѕсһеџбеі, 
1973); 7 — физон Џіѕсорћуѕоп ПБетиз (по Янковскому. 
1985); & — физон РЕюёблегеЙа рйузотса (по Янковскому, 


1986); 9 — физон Соепзйа соттепзай5 ( по Янковскому, 
1982); 10 — фиксон СогИ5зейа апіуіса (по Янковскому, 
1986); 11] — схема общей организации триходин (по Ха- 


усману, 1988); 12 — полураковина АНотегоп ѕр. (по Ян- 
ковскому, 1967 с изменениями); 13 — Рухіаіега 1еспюттёб 
(по Зспеибе|, 1973). 

Не. 1. Аднеяуе ограпеіеѕ оѓ зоте ѕеѕѕПе іпѓиѕогіа: /- 
роѕїегіог $1уІе (роди) оѓ Туос! іоідеѕ ѕр. (айег ЈапкомѕКі, 
1973); 2 — 1һе айасһтепї оЁ Сопійорћғуѕ ѕр. (айег 
ЈапкомѕКі, 1972); 3 — тогрһоІору оЁ {һе уогисеШтЕ хак 
(Әіаргаттаќіс) (абег Сге1ї, 1973, гейгамп тот Маһезѕ, 
1982); 4 — маК оѓ [игапяумт ѕітиіапѕ (аћег КаЫ, 1935); 5 
— 1. хеш! (аћег Каһ, 1935); 6 — Аріоѕота оті (айег 
Ѕсһеџбе1, 1973); 7 — рһуѕоп оЁ Шіѕсорйуѕоп ІіБегиѕ (айег 
ЈапкомѕКі, 1985); 8 — рһуѕоп оЁ Рой55мегеЙа рйуѕопіса (аНег 
ЈапкомѕКі, 1986); 9 — рһуѕоп оЁ Согепѕі/а соттепѕаііѕ (аЌег 
ЈапкомѕКкі, 1982); 10 — адһеѕіме тистиге (йхоп) оѓ 
Соғііѕѕе!а апіуіса (аЙег ЈапкомѕКі, 1986); 11 — репега!| 
іаргат оЁ їгісһоаіпій сііаїеѕ ограпіѕаїіоп (аћег Наизтапп, 
1988); 12 — ѕепШогса оѓ АМотетоп ѕр. (абег ЈапкомѕКі, 
1967, тоаіћса![); '73 — РухёеЙа іесііўогтіѕ (абег Ѕсһеџбеі, 
1973). 
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грунте, а для ХоіѕѕиеғеНа — за- 
щита основания зооидов. У 
представителей рода АЛотеғоп 
(Янковский, 1967) и обитаю- 
щей на личинках ручейников 
из Байкала вортицеллины Со- 
епзйа соттепѕаііѕ ЈапкоҹКі, 
1982 (рис. 1, 9 (Янковский, 
1982) и др. имеется физон в зо- 
не соединения стебелька с зоо- 
ИДом. 

У перитрих довольно часто 
встречаются аллометрические 
расширения стебелька иного 
типа, закрывающие базальную 
часть зооида (или колонии) 
(Янковский, 1967). 

У РухійіеПа іесііјоғтіѕ Ѕсһе- 
ибе|, 1973 с жабр ельца стебе- 
лек снабжен крупным щитко- 
видным выростом — полурако- 
виной для защиты зооида от 
быстрого тока воды на жабрах 
(рис. 1, 13). Полураковина, за- 
крывающая только основание 
тела, имеется и у представите- 
лей других родов перитрих 
(рис. 1, 12). 

У Соғііѕѕеа апіуіса Јапком- 
ЅКі, 1986 с шетинок полихет 
прикрепительная органелла 
(фиксон) представляет собой 
толстостенный конус из двух 
камер (рис. |, 10). При этом 
верхняя камера полая — она 
закрывает (и, вероятно, защи- 
щает) нижнюю часть зооида, а 
нижняя — вытянутая, базодиск 
(прикрепительный диск) отсут- 
ствует. 

У перитрих часто встреча- 
ются и полностью закрываю- 
щая зооид (или колонию) тек- 
тиновая раковина, прикрепля- 
ющаяся к субстрату при помо- 
щи стебелька (роды Соѓлиғліа, 
Ріхісоіа) или непосредственно 
поверхностью раковины (роды 


Мавіпісоіа, Тһигісоіа, Гавепорћғуѕ). Некоторые из раковинных перитрих распла- 
станы по субстрату — Р/айусоа ѕрр., І.авепорћғуѕ ѕрр. Единственный стебельча- 
тый род семейства І арепорћһгуідае — .5/у/олейға КеШсой, 1884. В процессе эво- 
люции лагенофрииды, вероятно, также утратили стебелек. 
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Своеобразные прикрепительные кольца имеются у перитрих семейства ЕШо- 
Ыорһгуійае. У представителей рода Е/ођіорйгуа, обитающих на щупальцах мша- 
нок, жаберных филаментах моллюсков и дермальных выростах на поверхности 
тела рыб, кольцо (сіпсіит) сократимое, образуется двумя выростами тела, дис- 
тальные концы которых соединяются в "замок" (рис. 2, 2). У видов рода Са/- 
рена с жабр рыб кольцо не сократимое, замка нет, и отростки кольца обычно не 
замыкаются (Найденова и др., 1969, СІатр, 1982). По всей видимости, эллоби- 
офрииды произошли от стебельчатых перитрих, поскольку у их телотрохов име- 
ется "личиночный" стебелек, с помощью которого бродяжка временно прикреп- 
ляется к материнской клетке. По мнению Дж. Клэмпа (СІатр, 1982), сіпсішт 
может быть производным стебелька каких-то колониальных эпистилид, однако 
данные об ультраструктуре этого образования и его формировании в процессе 
онтогенеза отсутствуют, и данное предположение представляется недостаточно 
обоснованным. 

Сходные кольца, но образуемые не выростами тела, а петлеобразным изги- 
бом стебелька (рис. 2, 2) или разветвлением его основания (рис. 2, 3), имеются 
у эпистилид рода Сус/оѕііреѕ’, прикрепляющихся к основанию тела перитрих ро- 
да Аріоѕота и других перитрих с поверхности тела рыб (Янковский, 1985; [от её 
а!., 1961; Сатр, 1982). 

Виды рода Аіроѕсурһћійіа прикреплены к поверхности тела хозяев (рыбы, го- 
ловастики лягушек, жабры личинок тритонов) расширением нижнего конца те- 
ла — базальной присоской (Янковский, 1985). Однако наибольшее развитие 
присоски (базальные диски) получили у урцеоляриид, паразитирующих пре- 
имущественно на поверхности тела рыб (рис. 1, 1/). 


Прикрепительные органеллы сукторий. Часть сукторий прикрепляется к суб- 
страту базальной частью тела либо стеблеобразным ее выростом. Трихофрииды 
и гелиофрииды прикрепляются к субстрату с помощью специальной секреции и 
без прикрёпительных органелл. Представители этих отрядов обычно имеют рас- 
пластанное по субстрату тело, хотя в пределах рода Деп4гозота проявляется тен- 
денция к подъему несущих шупальца выростов тела (актинофоров) над субстра- 
том. 

Однако наиболее распространенный способ прикрепления у щупальцевых 
инфузорий — с помощью тектинового (псевдохитинового) стебелька или ножки, 
которые секретируются скопулоидом, выявляемым при импрегнации серебром и 
представляющим собой группу мешочков, от которых отходит сеть фибрилл. За 
счет аллометрического роста апикальной части стебелька часто формируется 
полураковина (базотека), покрывающая нижнюю часть зооида (рис. 2, 6), или 
раковина, которая покрывает тело инфузории полностью. Кроме того, встреча- 
ется еще стилотека — раковина, секретируемая кортикальными структурами 
(рис. 2, 7). При этом зооид, как правило, соединен с раковиной в области ее 
устья. Базальная часть стилотеки часто разрастается в пустотелый стеблеобраз- 
ный вырост, с помощью которого, собственно, и происходит прикрепление к 
субстрату. Имеется еще третий тип раковины — слизистая (муциновая), но при 
этом обычно имеется и тектиновый стебелек (или ножка). В некоторых семей- 
ствах сукторий (например, Регіасіпеіійае) представлены все типы раковины, т. е. 
даже в пределах таксона сравнительно невысокого ранга структуры, связанные с 
прикрепленным образом жизни, формировались параллельно. 


*По мнению некоторых авторов (напр., С!атр, 1982), все виды этого рода (а также формы с 
обычным базодиском) представляют собой один вид — Неегороата №оѓї (Еачге-Етепиее, 1943). 
Однако трудно представить, что разные способы прикрепления (и разные способы секреции сте- 
белька) могут быть сведены только к внутривидовой изменчивости. 
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Рис. 2. Прикрепительные органеллы некоторых перитрих, 
сукторий и хонотрих: / — ЕЁ/ођіорћғуа сопуіуа (по Сіатр, 
1982); 2 — Сусіо»ііреѕ №о} (из Сатр, 1982); 3 — фрагмент 
гиперфоретической колонии С. реғсатт (по Гот ей а|., 
1961); 4 — Егаяорйтуа сйапопі (по Сигаз, 1985); 5 — 
бропеагсоп уапаб 5 (по Янковскому, 1981); 6 — полура- 
ковина Д№сорйгуа $р.; 7 — стилотека Рагастеа зр.; 8 — 
Токорйгуа асііпоѕѓуіа (из Сигіѕ, 1985); 9 — папилла Астеа 
сотрғеѕѕа; 10 — Т. оташа (из Сигдз, 1985); 11 — Охусйопа 
ти!Лаа (по Янковскому, 1973). 

Еір. 2. Адһеѕіуе огвапе!ез оГ зоте регісгісһѕ, ѕис(огіапѕ 
апа сһопоїгісһоиѕ сііаїеѕ: | — ЕЁЛођіорћгуа сопууа (абег 
СІатр, 1982); 2 — Сусіоѕііреѕ мої (гейгамп гот Сіатр, 
1982); 3 — һавтепі оЁ {ће һурегрһогеііс соопу оЁ С. 
регсагит (аЙег [от еї а|., 1961); 4 — Еғаѕіорћғуа сһапопі 
(гедгамп Нот Сигаѕ, 1985); 5 — Ѕропріағсоп уағіаБіїіѕ 
(аЙег ЈапкомѕКі, 1981); 6 — ѕетііогіса оѓ 2іѕсорћғуа зр.; 
7 — $уІоћеса оЁ`Рагастеа 5р.; $ — ТокКорйгуа асііпоѕѓуіа 
(гедгамп Ёоп Сигдѕ, 1985); 9 — рарШа оѓ Астеа 
сотргеѕѕа; 10 — Т. отаіа (гейгамп Кот Сига, 1985); 11 
— Охусһопа тиШйаа (аћег ЈапкомѕКі, 1973). 
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Для стебельчатых сукторий 
характерно большое разнообра- 
зие морфологии соединения 
стебелька и раковины или тела 
инфузории. Помимо полурако- 
вины стебельки расширяются в 
опорные диски, у Токорйгуа 
асііпоѕуіа Соп, 1912 с цикло- 
пов имеется эндостиль, снаб- 
женный системой фибрилл 
(рис. 2, 8). Между стебельком и 
раковиной у Асіпеѓа сотрғеѕѕа 
СІ., Гасһт., 1858 расположено 
особое тектиновое образова- 
ние — папилла (рис. 2, 9). До- 
вольно сложная структура рас- 
положена между стебельком и 
телом байкальской токофриины 
Токорйтуа отаіа СајемѕКаја, 
1933, обитающей на гаммаридах 
(рис. 2, 70). Это свидетельствует 
о наличии каких-то факторов, 
требующих дополнительной за- 
щиты данной зоны. 

У двух видов рода Ё7а5/0- 
рйгуа прикрепление к основа- 
нию тела перитрих-апиозом с 
жабр рыб осуществляется с по- 
мошью прикрепительных колец 
(сходных с сіпсіит перитрих), 
образованных одним (Ёғаѕіо- 
рһғуа мисһапрепѕіѕ Сһеп, 1964) 
или двумя (Е. слайопі Еаиге- 
Егетіеѓ, 1943) (рис. 2, 4) вырос- 
тами тела. Для сукторий рода 
Ѕропріағсоп (рис. 2, 5), обитаю- 
щих в каналах и оскулах губок, 
характерны образование вырос- 
тов тела и полимеризация сте- 
белька для "заякоривания" в 
тканях губок (Янковский, 1981). 


Часть сукторий утратила стебельки в связи с переходом к планктонному 
(5рйаегорйгуа, Мисорйгуа) или паразитическому (5рйаегорйгуа, Руеидоветта) об- 
разу жизни (возможно, некоторые паразитические формы (Роизюосех, Рла/а- 
сғосіеріеѕ) не имели стебельков изначально). При этом функция временного (у 
планктонных видов) или постоянного (у паразитов) прикрепления к субстрату 
выполняется щупальцами (органеллами питания). 

Необходимо отметить, что у бродяжек некоторых сукторий, подобно элло- 
биофриидам, могут формироваться временные прикрепительные органеллы. У 
томитов эндопаразитических эндосфериид имеется органелла прикрепления и 
проникновения в клетку хозяина — перфораториум, а у лишенных цилиатуры 
червеобразных бродяжек вермигеммин на апикальном конце клетки расположе- 
на присоска, с помощью которой они перемещаются по субстрату. 
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Прикрепительные органеллы хонотрих. У хонотрих имеются лишь два вида 
прикрепительных структур — ножка и стебелек (Янковский, 1973). У Сһопоїгі- 
сһіда несколько секреторных органелл, сходных с описанными для 0Юіѕіегііаае, 
выделяют вещество, образующее волокна стебелька. Ножка и стебелек сходны 
по морфологии и различаются своей высотой: высота ножки примерно равна 
ширине (Гофосйопа) или не намного меньше (.5ріғослопа) или больше ее (Тохо- 
сропа); длина стебелька более чем вдвое больше его ширины. Ножки служат 
только для прикрепления, стебелек — для поднятия тела над субстратом. В раз- 
ных группах хонотрих можно видеть постепенный переход от ножки к стебель- 
ку. Внутриклеточная часть ножки (между опорным диском и ампулой), остаю- 
щаяся при отрыве трофонта на ножке, обозначается термином "эндостиль" (рис. 
2, 11). В отличие от стебельков перитрих и сукторий, образующих чаши, диски 
и т. д., стебельки хонотрих в целом однотипны — это тонкие органеллы равно- 
мерной толщины, с округлым сечением. Стебелек хонотрих эластичен, может 
изгибаться и скручиваться без разрыва. 

Раковины у хонотрих отсутствуют, защитная функция, вероятно, выполня- 
ется кутикулой, тело часто снабжено шипами, а у представителей рода 
Ѕертепіосћопа на одной из сторон тела имеется сложно устроенная кортикальная 
пластина, которую А. В. Янковский (1989) считает опорным аппаратом. 
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Как видно из вышеизложенного, у инфузорий можно наблюдать большое 
число параллелизмов в формировании прикрепительных органелл. Подобные 
явления достаточно распространены среди цилиат, известны факты независи- 
мого возникновения морфологически даже более близких структур (мембранелл, 
циррей) (Серавин, 1987). Однако в случае с прикрепительными органеллами 
достаточно очевидно, что в процессе перехода к облигатному прикреплению 
разные таксоны цилиат сталкивались со сходным комплексом абиотических 
факторов. 

При переходе к сидячему образу жизни инфузории получали определенные 
преимущества. В условиях повышенного массообмена улучшается обеспечен- 
ность организмов-обрастателей пищей (Перцов и др., 1977, 1986; Довгаль и др., 
1995). Но при этом, вероятно, основной является проблема противостояния 
нагрузкам, связанным с воздействием потока воды (за исключением эндопара- 
зитов — астоматид, ринходид, ликнофорид и др. ). Известно, что водные сидя- 
чие организмы, имеющие размеры менее | мм, оказываются в пределах гидро- 
динамического пограничного слоя (ЗПуемег еї аІ., 1985). Ведущими абиотиче- 
скими факторами в этом случае являются напряжение сдвига и гидродинамиче- 
ский упор, а также турбулентность и нестационарность пограничного слоя 
(Довгаль и др., 1995; Ооура| еї аІ., 1997). 

Напряжение сдвига действует на прикрепленный объект с максимальной 
силой в области его контакта с субстратом. Воздействие гидродинамического 
упора, наоборот, возрастает по мере удаления от субстрата. 

Условия обитания для прикрепленных простейших неоднородны в разных 
участках пограничного слоя. Так, в пределах толщины вытеснения (расстояние, 
на которое линии тока воды оттесняются от поверхности при формировании 
погранслоя) основной нагрузкой является напряжение сдвига, а значение гид- 
родинамического упора несущественно. Здесь же формируется диффузный по- 
граничный слой, где имеет место только молекулярная диффузия, скорость ко- 
торой значительно ниже, чем у конвекционной диффузии. Это существенно 
сказывается на транспорте питательных веществ, феромонов и т. п. За предела- 
ми толщины вытеснения значительно повышается поступление питательных 
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веществ, однако здесь кроме напряжения сдвига действует гидродинамический 
упор. По длине обтекаемого субстрата условия также меняются — увеличивается 
толщина погранслоя, уменьшается величина напряжения сдвига, появляется 
турбулентность. 

Неоднородность структуры пограничного слоя создает предпосылки для 
выработки прикрепленными простейшими различных адаптаций к действую- 
щим в различных его участках нагрузкам. При этом он может рассматриваться в 
качестве особой адаптивной зоны (Довгаль и др., 1995, Ооура! еї а|., 1997). Со- 
ответственно, эволюция прикрепительных органелл у сидячих инфузорий про- 
ходила в процессе освоения этой адаптивной зоны (Довгаль, 1997). 

Достаточно очевидно, что в разных таксонах цилиат независимо появлялись 
сходные приспособления к одинаковым факторам. При этом перечисленные 
выше способы прикрепления инфузорий могут рассматриваться как адаптации к 
основным гидродинамическим факторам (Довгаль и др., 1995) и, соответствен- 
но, объединены в группы по отношению к основным нагрузкам на объекты, 
расположенные в пограничном слое (табл. 1). Это позволяет выделить основные 
направления в эволюции прикрепительных систем у инфузорий. 

Оседающие на субстрат инфузории первоначально подвергались воздей- 
ствию напряжения сдвига. Эволюция прикрепления в этих условиях проходила, 
очевидно, в направлении усиления функции тигмотаксиса за счет формирова- 
ния и развития различных секреторных органелл (табл. 1), что у форм, пере- 
шедших к постоянному прикреплению, привело к появлению скопулы (у перит- 
рих), скопулоида (у сукторий), секреторных ампул (у хонотрих) ит. п. 

Как уже указывалось, помимо секреции клейких веществ, для противодей- 
ствия напряжению сдвига необходимо увеличение площади контакта с субстра- 
том. У перечисленных выше групп следующим этапом стала секреция тектино- 
вой ножки. Вероятно, селективное преимущество при этом получали формы с 
расширенным основанием ножки, что привело к образованию базодисков. 

У обитающих на рыбах апиозом функция прикрепления к поверхности тела 
хозяина перешла к базальной части клетки, полностью закрывшей стебелек, по- 
следний утратил функцию и превратился в рудимент. Усиление функции при- 
крепления у апиозом привело к формированию корневидных выростов основа- 
ния тела (рис. 1, 6). 

Другая группа цилиат пошла по пути формирования распластанного по суб- 
страту тела, не образуя прикрепительных органелл (суктории-трихофрииды и 
гелиофриины, фолликулины ит. п.). 

Помимо гидродинамического пограничного слоя для прикрепленных орга- 
низмов существенно наличие диффузного пограничного слоя. Как указано вы- 
ше, в его пределах возможна только молекулярная диффузия. Поэтому, хотя за 
счет более интенсивного приноса растворенных веществ увеличивается концен- 
трационный градиент и возрастает скорость молекулярной диффузии, выход за 
границу диффузного погранслоя в область конвекционной диффузии для инфу- 
зорий-седиментаторов (например, перитрих) или за пределы толщины вытесне- 
ния для хищников (сукторий) (см. Довгаль и др., 1995) давал существенное пре- 
имущество. В связи с этим, вероятно, после формирования ножки эволюция 
этой структуры пошла по пути ее удлинения, т. е. формирования стебелька, и к 
функции прикрепления добавилась функция подъема зооида над субстратом. 
Соответственно, стебельчатые инфузории начали подвергаться воздействию еще 
одной нагрузки — гидродинамического упора. Проблема напряжения сдвига 
при этом не снимается, поэтому сохраняются базодиски, появляются структуры 
для прикрепления к детриту — типа физона ОЁсорйу5оп (рис. 1, 7). 

Однако, наибольшее число структур сформировано у цилиат именно в про- 
цессе адаптации к гидродинамическому упору (табл. 1). Значение гидродинами- 


25 


Происхождение и эволюция прикрепительных органелл у инфузорий (СШорПога) 


поэлеиоас 

ия9209212 249и20э1> иоотғі8иойс̧ епчнох эчн 24929212 Бонна 
эчиитеах0) кипрғидәиико|ү екэ 191о4яя -чиэлинзахиа]|] эинэнииил 
е49и29215 

коио олоньинедлон 
поэте 8цо4$ ИТоОНЬитЕнЕ 

9100Н9ГИдРІ29 

их9гәдә1о емаџәдәіоә  цоэга8иоа$ епанох эчн 1эъэ РЕ Аноихен ы ти Н 

эчиитедхоЭ випесиаәииио]] еиәг 191204ча -чиәіицәйхий] х ч1оондоэонЭ 
211542105) 

ихаиэдәІ2 Іанияоява н и ерәгэиѕо4 иипеяифипои ЯоиК иихээъииениговпи ] 
эчиитедхо) Э191эиЕИК ячигице[] ияә1оги1о ІчнивояРЯ -изохеЧАНо]] А чногиф ХИ и ихэипоЕеЧ 
хэь 
иоЕоице -инога иипеип 

ливо эинэжванен 
иоѕКцао2ѕі их2ип 191204199 нидоф кипәахәә ихһинэәа эчн -нэдэффит 29 


ихооэиа|] А нокифэчнахэтицэахиа әіҹнгияәндоуў ихжоңн  -0о19ип 1ипо]] БРІЭИЄИШО) -9ШИІЯРІОИЈИ| ЭИ?ЯРІ-ОИЈИ| 


ИИПУПУПУ 901541 19401ІЯУФ 


ѕреој эпивидролрАЦ әҷу 03 5и01уе)ере ешоѕтуи јо 541048 әцү ‘ү әүдер 


иейоіяеф ииядәһииенигойтит я нибоєкфни нипешеге мишу ‘у епигоЕр 


26 И. В. Довгаль 


ческого упора возрастает с подъемом тела над субстратом (Юохра! еї а1., 1997) и 
увеличением диаметра тела (ЗПуе$ег еї а|., 1985). Следовательно, воздействие 
гидродинамического упора наиболее значительно в зоне соединения стебелька и 
зооида у сукторий, перитрих, хонотрих и т. п. Поэтому практически все адапта- 
ции к этому фактору обеспечивают прочность данного соединения — об этом, 
например, свидетельствует значительное разнообразие строения опорных пла- 
стинок, физонов, папилл и других структур сидячих инфузорий, формирующих- 
ся за счет апикального расширения стебелька. 

Инфузории с развитым апикальным расширением стебелька, вероятно, 
имели селективное преимущество за счет меньшей вероятности отрыва зооида 
от стебелька. Это привело к тому, что дальнейшая эволюция пошла в направле- 
нии развития такого расширения, в результате появилась полураковина, а затем 
раковина, полностью покрывающая зооид (Довгаль, 1991, Ооура|!, 1995). На 
этом этапе она начинает выполнять функцию защиты от хищных простейших, и 
последующие эволюционные изменения связаны уже с усилением этой функ- 
ции. 

У ряда бесстебельчатых инфузорий подъем над субстратом мог осуществ- 
ляться за счет секреции тектина поверхностью клетки, а не скопулой или ско- 
пулоидом. При этом на определенном этапе также возникала необходимость 
защиты основания зооида. В результате преимущество получали формы с апи- 
кальными расширениями секретируемого (пустотелого) стебелька. Дальнейшая 
реализация этой тенденции, вероятно, привела к формированию стилотеки у 
сукторий. В какой-то мере это предположение подтверждается тем, что в про- 
цессе онтогенеза видов со стилотекой бродяжки сначала секретируют стебле- 
видную часть, а затем происходит секреция собственно стилотеки, начинаю- 
щаяся с расширения стебелька. 

;У некоторых лишенных стебелька (и аппарата для его секреции) форм так- 
же имеется раковина. Вероятно, первым этапом ее формирования можно счи- 
тать слизистые капсулы, подобные секретируемым .5/еиѓоғ гоезе!. Затем форми- 
ровалась раковина, так же полностью закрывающая тело, как у фолликулин, 
перитрих-вагиниколид и т. п. Однако функция раковины такого типа, по всей 
видимости, изначально сводилась к защите от хищников либо механических по- 
вреждений. 

Аллометрия базальной части зооида с погружением в него верхней части 
стебелька встречается (как непостоянный признак) у некоторых сукторий (на- 
пример, Міѕасіпеѓа сулят (СоШт, 1912). В результате закрепления такой морфо- 
логии соединения отбором, по-видимому, образовались уже постоянные струк- 
туры — эндостили хонотрих и Токорйгуа асііпоѕгу!а. 

Наконец, у некоторых перитрих с апикальными расширениями стебелька 
эволюция этой органеллы пошла не в направлении дальнейшей аллометрии сте- 
белька, а в направлении аллометрии базальной части зооида с проникновением 
ее в стебелек, что также повышало прочность соединения. При этом, вместе с 
базальной частью клетки, внутри стебелька оказались структуры, обеспечиваю- 
щие сокращение зооида (филаменты и цистерны ЭПС), и такие стебельки 
(благодаря эластичности тектина) также приобрели способность к сокращению. 
Дальнейшая эволюция сформированной таким образом спазмонемы шла в на- 
правлении усиления уже функции сокращения за счет увеличения относитель- 
ной длины спазмонемы и, соответственно, от наклона стебелька — к способно- 
сти его к свертыванию в спираль. 

Обтекаемые достаточно интенсивными потоками воды, обычно с высокой 
степенью турбулентности, участки тела различных водных животных представ- 
ляют собой микробиотопы, хорошо снабжаемые растворенной органикой и с 
высокой численностью потенциальных жертв для хищников — за счет мини- 
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мальной толщины диффузного погранслоя и размерности толщины вытеснения. 
Они часто довольно плотно заселены прикрепленными организмами (диатомо- 
выми водорослями, инфузориями ит. п.), т. е. для них характерен высокий уро- 
вень топической конкуренции. Это приводит к тому, что некоторым поселенцам 
приходится осваивать новые локусы, в результате разные виды поселяются на 
разных частях тела хозяев, что особенно отчетливо проявляется у хонотрих (по 
данным А. В. Янковского (1973), на одной особи МеБайа ѕрр. можно обнаружить 
до 12 видов хонотрих 8 родов). При таком поселении эти цилиаты подвергаются 
воздействию сложного комплекса гидродинамических факторов (напряжения 
сдвига, гидродинамического упора, турбулентности и нестационарности погра- 
ничного слоя одновременно), в то же время часто сталкиваясь с необходимо- 
стью поселения на поверхностях, кривизна которых соизмерима с размерами 
самой инфузории. 

У инфузорий, поселявшихся на поверхности тела водных животных, веро- 
ятно, появлялись дополнительные структуры, например, выросты тела. Такие 
структуры (корневидные выросты) уже упоминались для апиозом. Сходные об- 
разования имеются у инфузорий — комменсалов губок. В канальной системе 
губок постоянно циркулирует вода, причем со значительной силой. Здесь имеет 
место сложное сочетание гидродинамических факторов, что вызывает необхо- 
димость усиления функции прикрепления. У представителей рода 5ропаагсоп 
это осуществляется путем образования дополнительных выростов тела (рис. 2, 
5), а также уникальным для инфузорий (и всех сидячих простейших) спосо- 
бом — полимеризацией стебелька. 

Однако, вероятно, наиболее сложным случаем адаптации к прикреплению 
на различных частях тела хозяев являются прикрепительные кольца инфузорий. 
Некоторые суктории и перитрихи используют в качестве субстратов стебельки 
или основания зооидов других сидячих инфузорий (или особей своего вида — в 
случае гиперфоретических колоний), а также другие "нитевидные" субстраты. 
При этом задача повышения прочности прикрепления могла решаться двумя 
путями. Первый из них — это симметричный аллометрический рост основания 
тела (или стебелька), который привел к образованию парных выростов, охваты- 
вающих стебелек или основание тела носителя. Вероятно, таким способом 
сформировались прикрепительные кольца Егазюорйгуа спапот и эллобиофриид 
(рис. 3, 2). Таким же образом образовалось прикрепительное кольцо перитрихи 
Сусіоѕіїреѕ регсагит ЈапкомѕКі, 1985, но уже на базе стебелька (рис. 3, 4). Второй 
способ — это односторонний аллометрический рост стеблеобразного выроста 
тела (или стебелька), который привел к формированию изгиба этого выроста 
(стебелька). Необходимо отметить, что изогнутые стебельки довольно обычны у 


Рис. 3. Возможные пути формирования 
прикрепительных колец у инфузорий 
(схема): Г — формирование стсшт у 
Еғаѕіорћғуа жисһапвепѕіѕ; 2 — формирова- 
ние сіпсїит у Е. сйайолГ и эллобиофриид; 
3 — формирование прикрепительного 
кольца у Сусіоѕііреѕ мо; 4 — формиро- 
вание прикрепительного кольца у С. 
регсагит. 

Ве. 3. Розе мауѕ ог Ше адНейуе гіпрѕ 
Гогтайоп іп шЁзопа (Фаргаттайс): / — 
Ѓогтайоп оѓ (ће сіпсішт іп Ехгаяорйгуа 
жисһапвепѕіѕ, 2 — ЮгтаНоп оЁ Ше сіпсішт 
ш Е. сйапопі апа еПоборһгуіа$; 3 — 
Ѓогтайоп оЁ айһеѕіуе ипё іп Сусіоѕ/іреѕ 
МоЙ; 4 — огтабоп оЁ адһеѕіхе гіпр іп С. 
регсагит. 
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сукторий и перитрих, обитающих на антеннах или ногах хозяев — ракообразных 
или насекомых. За счет такого изгиба могло постепенно образоваться замкнутое 
кольцо. Таким образом, вероятно, сформировался стс ит у Е. жисйанвенз (рис. 
3, Ли (из стебелька) прикрепительное кольцо С. мой (Еаиге-Егетіег, 1943) 
(рис. 3, 3). 

Наконец, некоторые перитрихи, утратившие стебелек в связи с обратным 
переходом к планктонному образу жизни, вторично перешли к прикреплению, 
преимущественно на активно плавающих хозяевах (рыбах, головастиках амфи- 
бий ит. п.). При этом опять возникла проблема факторов, действующих в по- 
граничном слое, в частности напряжения сдвига. Однако, вместе со стебельком 
эти перитрихи утратили аппарат его секреции, поэтому прикрепление первона- 
чально, вероятно, происходило с помошью локомоторных ресничек, которые 
сохранили способность к тигмотаксису. Прикрепление к субстрату с помощью 
ресничных "корон" (или присосок) с разной сложностью организации у пред- 
ставителей разных таксонов цилиат уже упоминалось, однако у перитрих- 
урцеоляриид, в условиях интенсивного потока воды, сформировалась настоя- 
щая, сложно организованная присоска — базальный диск (рис. 1, //), захваты- 
вающий фрагмент эпителиальной ткани хозяина, обеспечивая исключительно 
прочное прикрепление. 

Таким образом, среди морфологических структур, обеспечивающих прикре- 
пление инфузорий к субстрату, можно выделить несколько групп по типу адап- 
таций к основным нагрузкам, действующим на прикрепленные объекты в по- 
граничном слое. Представители разных таксонов инфузорий независимо пере- 
ходили к прикрепленному образу жизни. При этом они подвергались воздейст- 
вию сходного набора факторов и вырабатывали аналогичные приспособления. 
Основные этапы, которые проходили представители разных таксонов цилиат 
при освоении новой адаптивной зоны также сходны: 1) факультативное прикре- 
плёние (тигмотаксис); 2) секреция клейких веществ; 3) увеличение площади 
прикрепления; 4) подъем над субстратом — образование прикрепительных орга- 
нелл (ножек и стебельков); 5) образование структур, защищающих зону соеди- 
нения стебелька и зооида. На последнем этапе характерной является смена 
функций формирующихся структур и, соответственно, последующего направле- 
ния их эволюции, как это произошло в процессе формирования раковин и 
спазмонем. 

При освоении новых локусов на поверхности тела водных животных из уже 
имеющихся прикрепительных органелл (или из дополнительных выростов тела) 
формировались новые структуры. Одновременно довольно часто имела место 
редукция или полная утрата старых органелл, в частности стебелька. Так, появ- 
ление прикрепительных колец (по крайней мере, в случае сіпсіит перитрих) 
было связано с одновременной редукцией стебелька. При формировании при- 
крепительных колец существенную роль, помимо факторов, связанных с про- 
точностью, сыграла форма субстрата. 

Утрата стебелька у перитрих-урцеоляриид привела к тому, что при повтор- 
ном поселении в пограничном слое прикрепительные органеллы у них сформи- 
ровались на новой морфологической основе, что привело к образованию ориги- 
нальных структур — базальных дисков. 


Автор выражает глубокую признательность Е. Г. Бошко за ценные замечания при обсуждении 
текста статьи. 
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